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No  Name  No  Name 
1  Gnathion  20  Coronion left 
2  Infradentale  21  Coronion right 
3  Linguale  22  Sigmoid notch left 
4  Orale Mandibular  23  Sigmoid notch right 
5  Pogonion  24  Gonion left 
6  Mental foramen anterior left  25  Gonion right 
7 
 
7  Mental foramen anterior right  26  Ramus posterior in line with alveolus left 
8  C‐P3 left  27  Ramus posterior in line with alveolus right 
9  C‐P3 right  28  Mandibular foramen inferior right 
10  P4‐M1 left  29  Mandibular foramen inferior left 
11  P4‐M1 right  30  Condyle central condyle left 
12  M1‐M2 left  31  Condyle central condyle right 
13  M1‐M2 right  32  Condyle lateral left 
14  Alveolar process distal buccal left  33  Condyle lateral right 
15  Alveolar process distal buccal right  34  Condyle medial left 
16  Alveolar process distal lingual left  35  Condyle medial right 
17  Alveolar process distal lingual right     
18  Ramus root left     























  Maximum  First incisor  First molar 
  force  left  right  left  right 
Superficial 
masseter 
218  0.4  0.4  0.6  0.72 
Deep 
Masseter 
112  0.26  0.26  0.6  0.72 
Anterior 
temporalis 
168  0.08  0.08  0.58  0.73 
Middle 
temporalis 
137  0.06  0.06  0.67  0.66 
Posterior 
temporalis 
119  0.04  0.04  0.39  0.59 
Medial 
pterygoid 
















































































































































































































































































































































































































I1  182  187  181  170  194  181  174  182  181  181  41. 8  10.6 



















    Anteriorly  Posteriorly Superiorly Inferiorly Medially  Laterally      
Bite Force on Right I1 (N) 
150.01  All  183.6  113.8  148.0  152.1  150.8  148.9  149.6  349.3  88.4 
   
  Masseter  161.8  136.2  147.8  152.4  151.4  148.4  149.7  49.3  12.5 
   
  Lateral 
Pterygoid  151.0  148.8  150.4  149.6  149.7  150.3  150.0  0.42  0.11 
   
  Temporalis  151.6  148.5  150.4  149.6  155.0  150.0  150.7  3.78  0.96 
   
  Medial 
Pterygoid  169.3  130.4  149.5  150.6  149.6  150.4  150.0  108.0  27.3 
Bite Force on Right M2 (N) 










































I1  157  161  150  152  185 181 214 170 146 181  170  395.2 















































Different individuals  5.6 x 10‐8 100  3.28 x 10‐8 100 
Segmentation in one 
individual 
0.11 x 10‐8 1.9  0.24 x 10‐8 7.5 
Constraints in one 
individual 
0.20 x 10‐8 3.6  0.60 x 10‐8 18 
Muscle vectors in one 
individual 













































0.000236  6.78  0.00041  5.21 
Muscle vectors in 
one individual 



















































Tooth  Model  Axis 1  Axis 2 
% of total 
variance 
Correlation  
(p‐value) 
% of total 
variance 
Correlation  
(p‐value) 
Incisor  Unloaded  42.4 
0.77 (0.006) 
51.5 
0.83 (0.002) Residuals of loaded   35.7  36.3 
Second 
molar 
Unloaded  39.9 
0.71 (0.014) 
14.0 
0.63 (0.037) Residuals of loaded  41.2  27.4 
 
For simulated second molar bites (Figure 5b, Table 12), the first axes explain 75% of the total 
covariance among blocks and the correlation between scores on these axes is, r=0.71 (p‐value = 
0.013). The inset warpings of the mean form or deformation (Figure 5b) indicate that mandibles with 
taller bodies and square gonial angles deform with relatively greater lingual wishboning on the 
balancing side and vice versa.  Likewise the second axes which explain 13% of the total covariance 
among blocks, show strong associations between from and deformation (Table 10), but are not 
shown here. 
Table 12 presents the proportion of the total variance in deformation due to biting and in 
mandibular form that is accounted for by the first and second singular axes in both PLS analyses. For 
incisor bites the first and second singular axes each account for ~36% of the total variance in 
deformation and 42‐51% of the variance in form. In the molar biting simulations the first singular 
axes account for 41% of the total variance in deformation and 40% of the variance in form, while the 
second account for much less (14% and 27%). This indicates that more aspects of mandibular form 
variation are important in the resistance of incisor, than molar bites. 
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4. Discussion 
The aim of this paper has been to assess the sensitivity of FEA simulations of mandibular biting to 
varying modelling approaches and input variables. This is important because the form and functional 
performance of human mandible potentially provides a means by which mandibular loading history 
might be retrodicted and so, used to infer subsistence strategy and paramasticatory loading.  This 
study uses FEA to assess functional performance and geometric morphometric approaches to the 
study of size and shape variations to compare form and deformation.  FEA is an engineering 
technique that calculates stresses and strains produced in an object due to loads applied to it and so, 
potentially provides a means to predict and compare mandibular biomechanical performance.  It is, 
however, subject to many sources of error that likely impact the resulting predictions of 
performance. Errors arise in adequately representing the gross anatomy and internal structure as 
well as in adequately representing variations in material properties throughout the bone, muscle 
loads and spatial constraints.  
To assess how best to model and simulate biting and to understand what aspects of performance 
can reliably be predicted in comparative studies, which inevitably demand modelling 
approximations, we investigated the sensitivity of an FE model of a modern human mandible to 
simplifications in material properties and variations in boundary conditions and compared the 
findings with the variations in performance encountered among a sample of mandibles modelled in 
a standard way.  
Our first hypothesis, H1: that variations in material properties and spatial constraints have no impact 
on performance assessed in terms of deformation and biting forces is falsified. Thus, from Table 7 it 
is clear that biting forces vary with variations in material properties and, in particular, with spatial 
constraints, as do the von Mises strain contour maps (Figure 2) and strain magnitudes at the 29 
selected landmarks (Appendix, Figure A.1). Similarly, H2: that variations in muscle force vectors have 
no impact on performance assessed in terms of deformation and biting forces is also falsified (Table 
8; Figure 2; Appendix, Figure A.2).  Thus, how a mandible is modelled, loaded and constrained has an 
impact on the resulting FEA outputs. The relative contributions of these sources of error are 
assessed in Tables 10 and 11, which indicate that variations in muscle vectors, segmentation and 
constraints have a large impact on deformations as assessed by von Mises strains, and Procrustes 
size and shape distances among unloaded and loaded models. 
These findings raise important considerations for comparative studies of mandibular form and 
function. However, if we wish to understand error in assessing comparative function, they need to 
be contextualised in relation to the range of variation in performance among a sample of mandibles. 
We approach this by first testing H3: that variations in mandibular form have no impact on 
performance assessed in terms of deformation and biting forces.  Biting forces (Tables 7 and 8), von 
Mises Strains (Appendix,  Figure A.3) and strain contour maps (Figure 2) all vary considerably, 
falsifying this hypothesis.   
Mantel tests and 2‐Block PLS analyses allow us to investigate how variations in mandibular form 
translate into variations in performance. The Mantel tests indicate that mandibular form and biting 
performance are significantly associated and this association appears to be stronger for incisor bites 
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than molar bites. The 2‐block PLS analyses echo these findings in showing that form is strongly 
associated with deformation in both biting simulations. However while the first axes from these 
simulations explain similar proportions of the total variance in form and in deformation, the second 
axis from the incisor biting simulations explains a much greater proportion of variation in both form 
and deformation. These PLS analyses provide useful insights into what aspects of morphology are 
associated with resisting biting. These are useful in understanding how form relates to function 
(here biting resistance), and so has applications in many contexts beyond archaeology.   
Having shown that modelling and loading decisions as well as mandibular form impact mandibular 
biting performance, it becomes important to assess the extent to which predicted differences in 
performance between subjects can reasonably be estimated, taking account of error in modelling 
and loading. To these ends we compare the variance in bite forces due to modelling and loading with 
the variance in bite forces among the small sample of mandibles.  We find that the bite force varies 
due to differences in segmentation and constraints (Table 7), differences in  muscle vectors (Table 8) 
and differences in form among individuals (Table 9). Muscle vector directions have a particularly 
large impact on the output force, especially when all are shifted together and with more vertical 
orientation of the vectors (when vectors shifted anteriorly) resulting in higher force output. The 
direction of the medial pterygoid muscle has the largest impact on the output of the incisor bite 
force.  
Likewise when comparing von Mises strain contour maps (Figure 2) the variations due to modelling 
and loading decisions appear somewhat smaller than the differences among individuals.  This is 
confirmed by the comparison of the variance in von Mises strains at 29 landmarks due to modelling 
and loading with that due to variation in our sample (Table 10). This shows that, on average, 
differences in modelling and loading result in 7.8% of the variance in strains among individuals. 
These results are echoed and clarified by the PCA analysis of global modes and magnitudes of 
deformation which shows that that the differences among different versions of the test mandible, 
segmented, loaded and constrained in different ways are small relative to the variations in 
deformation encountered among the sample of individuals. The variants of the test mandible occupy 
approximately 10‐15% of the area in the plot occupied by different individuals (Figure 3).  We further 
note (Figure 4) that muscle activation pattern has a marked effect on mode of deformation such that 
a large proportion of the difference in deformation that arises between simulated incisor and molar 
biting is the result of differences in muscle activation patterns, rather than bite point. 
Our results therefore suggest that potential errors in segmentation and application of muscle force 
vectors, and constraints can have an appreciable effect on predictions of performance from FEA. In 
part they echo previous studies that have shown that allocation of material properties, and loadcase 
impact performance (Strait et al. 2005; Kober et al., 2004; Rayfield, 2007; Wroe et al., 2007; Wroe et 
al., 2010; Gröning et al. 2011a; Wood et al., 2011; Evans et al., 2012; Gröning et al. 2012; Parr et al., 
2012; Toro‐Ibacache et al., 2016; Godhino et al., 2017). However the errors are not large compared 
to the differences we expect to encounter in a sample.  
If, in a single study, models are made from CT scans of similar resolution, segmentation is 
standardized, muscle load magnitudes and directions and constraints are held constant then we can 
anticipate reasonable results in terms of the differences in predicted performance among models. 
From previous validation studies (Toro‐Ibacache et al. 2016,  and Godihno et al. 2017), however, it is 
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evident that accurate prediction of strains from FEA is a far from trivial task and that most FEAs are 
unlikely to achieve this without detailed validation data against which to refine the model.  Further 
accurate prediction of physiological strains presents the additional obstacles of accurately modelling 
the full complexity of physiological loadcases rather than simplified instantaneous loadings.    
Although previous studies have found that while prediction of absolute strain magnitudes is very 
difficult (Toro‐Ibacache et al. 2015, Godhino et al. 2017), FEA performs robustly in predicting relative 
strains over the surface of a model.  Considering these findings and those from the present study a 
sensible approach for inter‐individual comparative studies of mandibular biting performance is to 
build solid models, of one homogenous material (e.g. with the properties of cortical bone) in the 
knowledge they will reasonably predict relative strains but likely be too stiff (by unknown degree) to 
accurately predict strain magnitudes.  If models are built similarly for all specimens in the sample 
and loaded and constrained identically, to ensure fair comparison, then FEA can be used for 
comparative studies of inter‐individual variation in the mandibular form and function, where 
differences in performance, rather than actual performance are of interest. In effect, by fixing all 
variables other than mandibular form, studies can reasonably address the issue of how mandibular 
external form interacts with functional performance. This approach is directly applicable to within 
species variation while inter‐species variation that involves large size differences and proportions of 
cancellous to cortical bone may need further investigation (Chamoli and Wroe, 2011). More 
sophisticated analyses await advances in methodology and more detailed knowledge of loading, 
internal architecture and variations in material properties.           
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